Soziale Strategien und ihre Evolution
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In der Soziobiologie wird versucht, bisher weit-
gehend getrennte Wissenschaftsbereiche zu einer
Synthese zu vereinigen. Zahlreiche Arbeiten setzen
dementsprechend erhebliche mathematische, gene-
tische, populationsbiologische und 0&kologische
Kenntnisse voraus. Mangelnde Vertrautheit mit
manchen dieser Fachgebiete, verbunden mit der zum
Teil neuen (und nicht immer gliicklichen) sozio-
biologischen Terminologie, fiihrt schon heute dazuy,
daf Kollegen oft aneinander vorbeireden und auf-
grund von MiBverstdndnissen in heftige Ausein-
andersetzungen geraten.

In der Hoffnung, zumindest einige Schwierigkei-
ten etwas verringern zu koénnen, will ich einen
kurzen Uberblick geben iiber grundlegende theo-
retische Konzepte, angewandte Methoden und hdu-
fige MiBverstdndnisse, die gegenwairtig immer wie-
der auftauchen, wenn vom Anpassungswert sozialen
Verhaltens die Rede ist. Dabei werden gelegentlich
einfache mathematische Formulierungen benutzt, die
heute Grundlage vieler soziobiologischer Argumen-
tationen sind. Alle Formeln werden moglichst an-
schaulich aus Befunden hergeleitet und dann als
Hilfe bei der Formulierung von weiteren Hypo-
thesen eingesetzt. Ausfiihrlichere zusammenfassen-
de Darstellungen finden sich in [1—5].

GesamtfitneB

Im Vordergrund des Uberblicks soll die Frage ste-
hen: Was niitzt und was kostet ein sozialer Zusam-
menschiuB von Individuen in Einheiten der Gesamt-
fitneB (engl. inclusive fitness)? Gesamtfitne® ist defi-
niert als der Beitrag eines Gemnotyps (das heiBt der
Erbanlagen) zur néchsten Generation verglichen mit
dem Beitrag anderer Genotypen in derselben Popu-
lation [1]. FitneB ist also ein relatives MaB, und
deshalb kann man theoretisch seine FitneB auch
dann verbessern, wenn man durch boshaftes Ver-
halten der Genausbreitung anderer Individuen stér-
ker schadet als der eigenen (Abb. 1) Allerdings gibt
es bis heute keine tiberzeugenden Beispiele fiir bos-
haftes Verhalten unter Tieren [6].

Da wir die Ausbreitung der eigentlichen FitneB-
einheiten, der Gene, im Falle von Verhalten-steuern-
den Genen nicht direkt verfolgen kénnen, benutzen
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Abb. 1. Fiinefanderungen.

wir als praktische Einheiten die Zahl der Trager
dieser Gene:

a) Die Zahl der eigenen Nachkommen. Das ist die
personliche Komponente der GesamtfitneB, auch
direkte FitneB genannt [7].

b) Die Zahl der Nachkommen von Verwandten. Das
ist die Verwandten- oder Kin-Komponente der Ge-
samtfitnel, auch indirekte FitneB genannt [7]. Ihr
widmen sich seit Hamiltons [8] bahnbrechender Ar-
beit mehr und mehr Untersuchungen.

Wenn im folgenden die direkte und indirekte Fit-
nefBl sowie die Individual- und Verwandtenselektion
in ihrer Bedeutung fiir die Evolution sozialen Ver-
haltens gesondert besprochen werden, so diirfen
wir doch nicht vergessen, dafl dieser historisch
iblichen und didaktisch niitzlichen Einteilung kein
realer Unterschied entspricht [2]. Beide Komponen-
ten sind Bestandteil der Gesamtfitnef und unter-
liegen der natlrlichen Selektion, die auf der unter-
schiedlichen Weitergabe von Genen beruht. Die Be-
griffe deuten nur an, daf diese Weitergabe durch
verschiedene Strategien erfolgen kann: durch Inve-
stition in eigene Nachkommen und Investition in
andere Verwandte.

Mit dem Begriff Strategie ist nicht gemeint, daB
Tiere bewuBt Nutzen und Kosten verschiedener Ver-
haltensméglichkeiten gegeneinander abwédgen. Der
Begriff besagt nur, daB die verschiedenen Verhal-
tensmoglichkeiten gemdB bestimmten Verhaltens-
programmen eingesetzt werden, die sich im Laufe
der Evolution entwickelt haben [2].

Direkte FitneB8 und Individual-Selektion

Die Zahl der eigenen Nachkommen ist zwar ein
gutes, aber nicht immer feststellbares MaB fiir die
direkte FitneB. Deshalb missen oft weitere Ersatz-
maBe herangezogen werden, die mehr oder weni-
ger gut mit der Genausbreitung korrelieren kénnen:
zum Beispiel die Zahl der Kopulationen, die Uber-
lebensrate oder gar die gefundene Nahrungsmenge.

Laborexperimente und Freilanduntersuchungen
an einer Vielzahl von Tierarten haben gezeigt, wie
der ZusammenschluB zu Gruppen die direkte Fit-
nefl jedes Mitglieds verbessern kann. Bei der Nah-
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Abb. 2. Zwei Schakale kénnen ihre Beute erfolgreicher gegen
Geier verteidigen als einer allein. [Photo J. Lamprecht].

rungssuche zum Beispiel kénnen Individuen in der
Gruppe die Beute leichter finden (a), tiberwéltigen
(b) und/oder gegen Konkurrenten verteidigen (c).
Dafiir je ein Beispiel:

a) Eine Kohlmeise (Parus major) findet mehr Fut-
ter, wenn sie mit drei anderen gemeinsam sucht, als
wenn sie allein sucht. Diese Steigerung beruht auf
einer erh6éhten Wahrscheinlichkeit, daB irgendein
Gruppenmitglied etwas findet (,viele Augen sehen
mehr als zwei”) und auf Informationen, die dann
von dem Finder ausgehen. Seine Nahrungsaufnahme
lockt die anderen herbei und 1&Bt sie langer in der
Néhe und an dhnlichen, erfolgversprechenden Stel-
len suchen [9].

b) Wenn zwei Hyénen (Crocuta crocuta) Gnukal-
ber jagen, zieht eine die Angriffe der Mutter auf
sich, wdhrend die andere das Kalb tétet. Auf diese
Weise sind sie viermal so erfolgreich wie eine
allein jagende Hydne, die mit Mutter und Kalb
gleichzeitig fertig werden mufB [10].

c¢) In Gebieten mit vielen Raubtieren muf die ge-
rissene Beute gegen zahlreiche intra- und interspezi-
fische Konkurrenten verteidigt werden. In den afri-
kanischen Savannen zum Beispiel streiten sich Lo-
wen, Hyédnen, Wildhunde, Schakale und verschie-
dene Geierarten um die Beute (Abb. 2). GréBere
Gruppen sind bei der Verteidigung erfolgreicher als
kleinere oder als Einzeltiere [11, 12, 13].

Auch fiir die Beutetiere, wie Gnus (Connochaetes
taurinus) und Thomsongazellen (Gazella thomsoni),
lohnt sich der ZusammenschluBl zu Gruppen (Abb. 3).
Zwar steigt mit der Anzahl der Tiere in der Regel
die Wahrscheinlichkeit, daB ein Rauber die Gruppe
findet (Kurve 1 in Abb. 3), aber es sinkt auch die
Wahrscheinlichkeit, daB die Beutetiere ihn nicht
rechtzeitig genug entdecken, um zu fliehen (Kurve
2), daB der R&auber bei einem eventuellen Gegen-
angriff der Beute nicht abgeschreckt wird (Kurve 3)
oder durch die nach allen Richtungen davonstieben-
den Gruppenmitglieder nicht verwirrt wird (Kurve
4). Das Produkt aus diesen Wahrscheinlichkeiten er-
gibt die Wahrscheinlichkeit, mit welcher der Rau-
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ber ein beliebiges Mitglied der Gruppe erbeutet
(Kurve 35).

Der Verlauf der Kurven in der Abbildung 3 ist
zwar rein hypothetisch, das Ergebnis aber, ndmlich
verbesserte Uberlebensaussichten mit zunehmender
GruppengroBe, ist fiir viele Tierarten bestdtigt wor-
den [14]. Und die R&uber scheinen ihre Erfolgsaus-
sichten zu kennen. Stichlinge (Gasterosteus aculea-
tus) in Wahlversuchen zum Beispiel griffen Schwar-
me von mehr als 20 Wasserfldhen (Daphnia magna)
weniger an als Gruppen von 2 Tieren [15]. Der
soziale ZusammenschluB von Beutetieren ist aber
nicht nur vorteilhaft, weil die Gruppe weniger und
erfolgloser angegriffen wird als Einzeltiere, son-
dern auch, weil diese ohnehin schon verringerte
Gefahr sich noch auf mehrere Individuen verteilt
(Kurve 6 in Abb. 3; [16]).

Selbst wenn nicht alle Individuen in gleichem
MabBe von dem Zusammenschlull profitieren, kann
sich ihr Verbleib in der Gruppe lohnen. Ein Bei-
spiel dafiir liefert eine in Kenia untersuchte Popu-
lation von Wasserbdcken (Kobus ellipsiprymnus).
In vielen Revieren halten sich auBer einem adulten
Minnchen und mehreren Weibchen mit ihren Jungen
auch ein bis zwei weitere adulte Madannchen auf,
sogenannte Satelliten. Diese subdominanten Satel-
liten tbernehmen einen GroBteil der Reviervertei-
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Abb. 3. EinfluB der GruppengréBe auf die Wahrscheinlichkeit,
dafl Beutetiere von Riubern gefangen werden. Erkldrungen im
Text. Nach [14], veridndert.
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digung (= Kosten), kommen aber nur zu 6% der
Kopulationen (= Nutzen). Dennoch kopulieren sie
héufiger als andere, in Junggesellenherden lebende
Minnchen und haben wesentlich héhere Aussichten,
spéter das Revier zu tibernehmen [17].

Ein weiteres Beispiel bieten Arenen, das heiBt
Ansammlungen von balzenden Ménnchen, die von
den Weibchen zur Paarung aufgesucht werden. Die
Zentren dieser Arenen werden oft von dlteren domi-
nanten Mannchen besetzt, die den subdominanien
Randmiénnchen nur einen geringen Prozentsatz der
Kopulationen iibrig lassen. In Arenen von BeifuB3-
hithnern (Centrocercus urophasianus) fithren 5 bis
10%0 der Mdannchen iiber 75% der Kopulationen
aus [18). Dennoch kann die Randmdnnchen-Strategie
erfolgreicher sein als die solitdre Lebensweise, ins-
besondere dann, wenn die Weibchen zu bestimmten,
voraussagharen Pldtzen kommen, wenn sie in ihrer
Paarungsbereitschaft so stark synchronisiert sind,
daB den dominanten Ménnchen nicht genligend Zeit
bleibt, alle Kopulationen an sich zu reiBen, wenn
die Randménnchen ihre Position langer halten als
die Zentrumsmadnnchen, wenn sie mit hoher Wahr-
scheinlichkeit Nachfolger der Zentrumsmannchen
werden, oder wenn andere Vorteile des Gruppen-
lebens (zum Beispiel verbesserter Schutz vor Raub-
feinden) hinzukommen [19].

Fir die Entscheidung, sozial oder solitar zu leben,
ist es also nicht wichtig, den eigenen Erfolg in der
Gruppe mit dem anderer Gruppenmitglieder zu ver-
gleichen. Wichtig ist, den eigenen Erfolg in der
Gruppe mit dem in der solitdren Alternativstrategie
zZu vergleichen. Das gilt auch fiir die dominanten
Maénnchen in einer Gruppe. Sie dirfen ihre Domi-
nanz nicht so weit auf Kosten der Subdominanten
steigern, daBl deren FitneB unter die von Einzel-
tieren sinkt. Dann namlich wiirden die rangniede-
ren Tiere die Gruppe verlassen und dadurch auch
die ranghohen schddigen, sei es, weil eine kleine
Arena weniger Geschlechtspartner anlockt [20, 21],
sei es, weil (wie bei Wasserbdcken) die Dominan-
ten dann ijhre Reviere allein verteidigen miBten.
Auf diese Weise kann man viele Erscheinungen von
Toleranz und Zugestdndnissen im Tierreich deuten.

Paarungsstrategien. Als Zugestdndnisse in diesem
Sinne muB man auch werten, daB bei vielen Tier-
arten die Partner eines Paares monogam sind und/
oder gemeinsam ihre Jungen aufziehen. Zugestdnd-
nis deshalb, weil nach der Befruchtung und Eiablage
einer auch desertieren und weitere Fortpflanzungs-
partner suchen kdnnte. Solche Polygamie wiirde sich
umso mehr lohnen, je geringer die Kosten des Deser-
tierens (= Verlust an schon gezeugten Jungen) im
Vergleich zum Nutzen neuer Verpaarungen (= Ge-
winn an zusatzlichen Jungen) ausfallen [22, 23]. Die
Kosten des Desertierens sind um so geringer, je

weniger das Uberleben der Jungen von intensiver
Brutpflege abhéngt. Folgerichtig ist Polygamie zum
Beispiel bei Vogelarten mit nestfliichtenden Jungen
verbreiteter als bei Arten mit nesthockenden Jun-
gen. Und da der Partner weniger zu verlieren hat,
dessen Investition seinen zukinftigen Fortpflan-
zungserfolg weniger beeintrachtigt, sollten vor allem
die Mannchen zur Polygamie neigen. Die Produk-
tion von Spermien belastet den Organismus kaum
und verringert die zukiinftigen Fortpflanzungsaus-
sichten der Méannchen daher weniger als die energe-
tisch aufwendige Herstellung von Eiern und Embryo-
nen die zukiinftigen Aussichten der Weibchen ver-
ringert [24].

Die Weibchen zahlreicher Arten scheinen diese
Asymmetrie dadurch auszugleichen, dall sie Vor-
leistungen wie zum Beispiel lange Balz, Feinabstim-
mung im -Duettieren, Bau von Bruthéhlen oder
Nestern, Herbeischaffen von Nahrung usw. von den
Maénnchen verlangen, bevor sie sich mit ihnen ver-
paaren [2, 25, 26]. Damit erhéhen sie die Investi-
tionen der Minnchen und verringern den Nutzen
neuer Verpaarungen, die ja zundchst wieder solche
Vorleistungen erfordern wiirden. Bei anderen Arten,
zum Beispiel bei der Harlekingarnele (Hymenocera
picta) ist der Nutzen neuer Verpaarungen deshalb
gering, weil herumstreifende Méannchen erstens we-
nig Aussichten haben, freie, paarungsbereite Weib-
chen anzutreffen und zweitens Gefahr laufen, die
nichste, nur wenige Stunden dauernde Paarungs-
bereitschaft ihrer verlassenen Weibchen zu verpas-
sen [27].

Evolutions-stabile Strategien. Fir die Entscheidung
zwischen zwei Alternativstrategien (sozial oder so-
litdr, monogam oder polygam usw.} ist auch wichtig,
wie viele andere Individuen die jeweiligen Strate-
gien verfolgen. Bei Erdkréten (Bufo bufo) zum Bei-
spiel suchen einige Méinnchen an den Laichpldtzen
nach Weibchen, andere versuchen, die Weibchen
auf dem Weg zu diesen Laichpldtzen abzufangen
(. Wegelagerer”). Falls alle Mdnnchen am Laichplatz
suchen, kommt es zu groBer Konkurrenz, und die
ersten Mdannchen, die Wegelagerer werden, haben
einen Vorteil. Je mehr aber ihrem Beispiel folgen,
desto groBer wird die Konkurrenz unter den Wege-
lagerern, bis es sich wieder lohnt, zum Laichplatz
auszuweichen, Bei einem bestimmten Zahlenverhilt-
nis von Wegelagerern und am Laichplatz suchen-
den Mannchen sollte der Paarungserfolg fiir alle
etwa gleich sein. Tatsdchlich konnte N. Davies
[106] mit dieser Annahme die Zahl der Erdkréten
voraussagen, die diese beiden Strategien verfolgen.

Ein solches Gemisch aus verschiedenen Strategien
kann verschiedene Ursachen haben:

1. Alle Mitglieder einer Population haben die Fa-
higkeit zu verschiedenen Strategien A und B und
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setzen die eine mit der Héaufigkeit p, die andere
mit 1-p ein. Dieser Fall scheint im Paarungssystem
der Dungfliegen (Scatophaga stercocaria), bei nest-
suchenden Grabwespen (Sphex ichneumoneus) und
bei den oben genannten Erdkrdten vorzuliegen [28,
29].

2. Die Population ist genetisch polymorph, so daB
einige Individuen immer Strategie A, andere immer
B verfolgen. Dieser Fall liegt wahrscheinlich in
Arenen von Kampflaufern (Philomachus pugnax)
vor, bei denen sich territoriale Mdnnchen und Satel-
liten-Ménnchen auch in der Farbe ihrer Halsfedern
unterscheiden [20].

Ein solches Nebeneinander von zwei Strategien
in bestimmter relativer Héaufigkeit nennt man eine
evolutions-stabile Mischstrategie (engl. mixed e. s.s.),
wenn a) beide Strategien die gleiche FitneB be-
wirken und b} jedes Tier einen Nachteil hat, das
durch Wechseln von einer Strategie zur anderen
diese relativen Haufigkeiten wverschiebt [30—34].
Bedingung a) ist aus methodischen Griinden schwer
nachzuweisen, denn statistische Tests enthiillen Un-
terschiede, nicht Gleichheiten. Der Nachweis, daB
Bedingung b) erfiillt ist, kénnte zum Beispiel er-
fordern, das Zahlenverhaltnis zwischen den Strate-
gien experimentell zu verdndern und den dann re-
sultierenden Nutzen der beiden Strategien aus den
neuen Zahlenverhdltnissen vorauszusagen [35]. We-
gen solcher Schwierigkeiten sind eindeutige Bei-
spiele fiir gemischtes ESS bis heute selten. Viele
Félle, die man so deuten konnte, lassen sich nicht
von bedingten Strategien unterscheiden (engl. pure
conditional strategy). Bedingte Strategien liegen
vor, wenn alle Individuen dem gleichen Verhaltens-
programm folgen, das fiir verschiedene Situationen
verschiedene Strategien diktiert. Ein solches Pro-
gramm koénnte zum Beispiel die Anweisung geben:
Wenn du ein erwachsenes Méadnnchen bist, versuche,
einen Harem zu erobern; wenn du ein junges Méann-
chen bist, versuche, ein Weibchen zu entfihren.
(Begrtindung: weil du ohnehin keine Aussicht hast,
mit é&lteren erfolgreich zu konkurrieren.) In sol-
chen Fdllen ist oft eine Strategie der anderen unter-
legen und kann nur als die beste der moglichen
Alternativen angesehen werden [34].

Kooperatives Verhalten. In den bisher geschilder-
ten sozialen Zusammenschliissen lassen sich zwei
Arten von Beziehungen zwischen den Gruppenmit-
gliedern unterscheiden:

1. Beziehungen, bei denen Geber und Empfénger
der Hilfe gleichzeitig profitieren, weil jeder gleich-
zeitig Geber und Empfanger ist. Das gilt fiir die
jagenden Hyénen, die Antilopen in einer Herde und
fir die Wasserflohe im Schwarm.

2, Beziehungen mit einer méglichen Zeitverzége-
rung zwischen den Kosten, die ein Individuum fiir
andere aufwendet und dem Nutzen, den dieses Indi-
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viduum erst spdter hat. Das kénnte zum Beispiel fiir
die Satelliten-Médnnchen bei Wasserbdcken gelten,
die eventuell erst langere Zeit fremde Reviere ver-
teidigen miissen, bevor sie zu ihrer ersten Kopula-
tion kommen oder gar die Reviere iibernehmen
konnen. Das gilt ebenso fiir die Vogelméannchen, die
vor der Paarung Zeit und Energie investieren miis-
sen.

Im ersten Fall, dem gleichzeitigen Nutzen, haben
wir es mit kooperativem Verhalten im engeren
Sinne zu tun, im zweiten Fall, dem verzdgerten
Nutzen, scheinbar mit Altruismus (Abb. 1). Dabei
ist Altruismus definiert als jedes Verhalten, von
dem ein oder mehrere Empfénger auf Kosten des
Handelnden profitieren [1, 8]. Diese soziobiologische
Definition stimmt zwar mit dem iiberein, was wir in
der Umgangssprache unter altruistischem Verhalten
verstehen, die tatsdchlichen Zusammenhénge wer-
den jedoch durch Begriffe wie Altruismus oder Al-
truist eher verschleiert. Denn den Satelliten bei
Wasserbécken zum Beispiel mégen zwar kurzfristig
Kosten entstehen, die iiber jene hinausgehen, welche
die Tiere ohnehin hétten, aber auf lange Sicht for-
dert dieser Aufwand die Ausbreitung ihrer eigenen
Gene, ist also kooperativ oder eigennitzig (Abb. 1).

Reziproker Altruismus. Solange das flir jedes Indi-
viduum in einer Gruppe gilt, wird sich das sogenann-
te altruistische Verhalten durchsetzen, auch unter
nicht verwandten Tieren. Eine Moglichkeit dafiir
widre, dafl jedes Gruppenmitglied gelegentlich etwas
fir die anderen aufwendet und gelegentlich von
den anderen profitiert, wobei der Gesamtnutzen
hoher sein muB als die Gesamtkosten. Solchen
reziproken Altruismus [36] scheint es bei Anubis-
Pavianen (Papio anubis) zu geben. Zwei nicht ver-
wandte Mannchen arbeiten gelegentlich zusammen,
um einem dritten Ménnchen sein Weibchen zu ent-
fiihren. Wé&hrend einer der beiden Kumpane den
Rivalen in einen Kampf verwickelt, kopuliert der
andere mit dem Weibchen. Bei einer spdteren Gele-
genheit tauschen sie die Rollen [37]. Eine solche, auf
reziprokem Altruismus beruhende Zusammenarbeit
kann nur entstehen und erhalten bleiben, wenn sie
gegen Unterwanderung von Betriigern gesichert ist,
das heifit gegen Individuen, die zwar profitieren,
aber spédter nicht zuriickzahlen. Eine Moéglichkeit,
Betrug auszuschalten, besteht darin, altruistische
Handlungen nur auf solche Individuen zu richten,
von denen man weill, dall sie zurilickzahlen werden.
Das setzt individuelles Kennen voraus und das wie-
derum kleine, iiber ldngeren Zeitraum stabile Grup-
pen. Diese Voraussetzung erfiillen viele Affenarten
und soziale Carnivoren wie Wolfe (Canis lupus)
und Wildhunde (Lycaon pictus}. Der regelmdBige
Austausch von Futter bei diesen Arten stellt von der
Erscheinung her reziproken Altruismus dar. Aller-
dings sind die Angehérigen dieser Gruppen auch
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meist eng miteinander verwandt. Die Enistehung
dieses Verhaltens kdénnte daher auch auf Verwand-
ten-Selektion beruhen, eine Alternativ-Erklarung,
die nur dann ausgeschlossen werden kann, wenn
man, wie bei den Anubis-Méannchen, enge Verwandt-
schaft ausschlieBen kann.

Die iiberzeugendsten Beispiele fiir reziproken
Altruismus sollte man deshalb dort erwarten, wo
eine enge genetische Verwandtschaft zwischen den
Beteiligten von vornherein unméglich ist: in den
Symbiosen zwischen verschiedenen Arten. In die-
sem Zusammenhang werden oft die Rufe genannt,
mit denen Végel nicht nur verwandte und nicht ver-
wandte Artgenossen, sondern auch Angehérige an-
derer Arten vor Raubfeinden warnen. Das Beispiel
ist aber keines fir reziproken Altruismus. Diese
Alarmrufe sind ndmlich ungerichtet und werden von
einer in der Zusammensetzung wechselnden Popu-
lation empfangen. Dadurch besteht keine Méglich-
keit, Betriiger zu erkennen und zu benachteiligen
[36, 38]. Ein solches Warnsystem kann unter nicht
verwandten Tieren nur dann entstehen, wenn sich
der Betriiger (das heiBt der, der nicht warnt} selbst
schadet. Das ist zum Beispiel dann der Fall, wenn
die FitneB jedes Mitglieds der Population mit stei-
gender Zahl der Betriliger in der Population sinkt
[39].

In allen bisher geschilderten Fallen profitiert jedes
Gruppenmitglied von dem ZusammenschluB in Hin-
blick auf seine direkte FitneB. Mathematisch aus-
gedriickt: Die Differenz zwischen der Nachkommen-
zahl nag des Individuums A in der Gruppe G und
der Nachkommenzahl ng, die A auBerhalb der Grup-
pe hiétte, ergibt einen positiven Wert ANj. Das
gleiche gilt fiir die Nachkommenbilanz der anderen
Gruppenmitglieder, die in Anwesenheit von A hé-
her ist als ohne A:

ANp = nag— nap >0 (1a)
ANg = nga— ng >0 (1b)

Soziale Strategien, die diesen Bedingungen ge-
recht werden, kénnen also durch Individual-Selek-
tion erkldrt werden, das heifit durch verbesserte
Fortpflanzungschancen von sozialen gegeniiber soli-
tdren Individuen.

Indirekte FitheB und Verwandten-Selektion

Diese Erkldrung durch Individual-Selektion reicht
aber nicht mehr aus, wenn die Kosten an direkter
FitneB eines Individuums in der Gruppe gréBer wer-
den als der FitneBgewinn. Das ist im Extrem dann
der Fall, wenn innerhalb der Gruppe einige Mitglie-
der zugunsten von anderen vodllig auf die Fort-
pflanzung verzichten. In solchen Situationen wiirde

10

A Nj < 0. Ein solcher, vom Individum her gesehen,
echter Altruismus (Abb. 1) kann nur entstehen,
wenn in der Gruppe eine zusdtzliche Komponente
wirkt, welche die Gesamtfitnel-Anderung wieder
positiv werden 1d8t. Das kann in Gruppen von ver-
wandten Individuen die Verwandten-Komponente,
die indirekte FitneB sein. Ein Individuum in einer
Gruppe von Verwandten beeinfluBt die Ausbrei-
tungsrate seiner Gene ja nicht nur durch Investition
in eigene Nachkommen, sondern auch durch Investi-
tion in andere Gruppenmitglieder, die mit einer be-
stimmten Wahrscheinlichkeit auch Kopien seiner Al-
lele, das heiBt seiner Genzustdnde tragen. Diese
Wahrscheinlichkeit definiert ja gerade die Verwandt-
schaft: Der Verwandtschaftskoeffizient r kennzeich-
net die Wahrscheinlichkeit, mit der ein Individuum
in einem anderen am gleichen Chromosomenort
(Locus) ein Allel gleicher Herkunft erwarten kann.
Gleicher Herkunft bedeutet, daBB die beiden Allele
Kopien eines einzigen Allels in einer fritheren Gene-
ration sind, zum Beispiel Kopien der Elternallele in
den Geschwistern (Abb. 4).

Mathematisch ausgedriickt ist die Anderung der
GesamtfitneB (4GF,a) des Individuums A nichts an-
deres als eine Addition der Nachkommenzahlen
von A und aller anderen Gruppenmitglieder G, mul-
tipliziert mit den Wahrscheinlichkeiten, dal A ein
bestimmtes Allel in seinen eigenen Nachkommen
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Abb. 4. Tatsachliche (1) und mittlere Verwandtschaftsgrade (r)
zwischen Vollgeschwistern beziiglich der Allele b, g, p und s
bei diploiden Organismen. Aus [3].
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findet (ra) beziehungsweise in seinen Verwandten
(r:\G) :
AGFy = ANj - 14 + ANg - tag (2a)

Entsprechend gilt fiir die verwandten Gruppen-
mitglieder:

AGFg = ANg-« rq + 4Nj -rga (2b)

Solange der Gewinn an indirekter FitneB
(ANg - rag) fir Individuum A gréBer ist als der
Verlust an direkter FitneB (4 Ny - 1), ist die Ande-
rung der GesamtfitneB (4 GFja) positiv, und altru-
istisches Verhalten wird sich unter den Verwandten
durchsetzen. Wann ist das der Fall?

Nutzen-Kosten-Asymmetrie (ANg > ANy, ra = rag).
Angenommen, der Verwandtschafts-Koeffizient zu
den Gruppenmitgliedern ist gleich dem zu den
eigenen Kindern, dann entwickelt sich Altruismus
solange, wie die gewonnenen Nachkommenzahlen
fir die Verwandten groBer sind als die, welche der
Altruist selber einbiiBt. Diese Situation kann zum
Beispiel entstehen, wenn der Alfruist mit seinem
Verhalten mehreren Verwandten gleichzeitig niitzt.
Dieses Ausstreuen eines Nutzens auf viele Ver-
wandte spielt wahrscheinlich bei den Alarmrufen
von in Familiengruppen lebenden Erdhornchen
(Spermophilus beldingi) eine Rolle [40]. Bei diesen
Alarmrufen mag ferner hinzukommen, daf3 die Ko-
sten fiir den Rufer nicht sehr hoch sind, eine An-
nahme, die vermutlich auch fiir Signale zutrifft, mit
denen ein Gruppenmitglied den anderen die Lage
von Futterpldtzen mitteilt. Interessanterweise wer-
den solche Signale bei Schimpansen, Wanderus
(Macaca silenus) und Geiern nur dann gesendet,
wenn das Nahrungsvorkommen reich ist, die Kosten
des Teilens also gering sind [41, 42].

Ein gilinstiges Nutzen-Kosten-Verhéltnis diirfte
auch die Hauptursache flir die gemeinsame Jungen-
aufzucht sein, fiir die Existenz von Brutpflegehelfern.
Solche Helfer kennt man vor allem bei Végeln
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Abb. 5. Beim Blauen Staffelschwanz (Malurus cyaneus) ist die
Tendenz der Minnchen, anderen Paaren bei der Jungenaufzucht
zu helfen, in Jahren mit vielen Weibchen geringer als in Jahren
mit wenigen Weibchen. Nach [45], verindert.

Naturwissenschaftliche Rundschau | 35. Jahrg. | Heft 1 | 1982

Reyer, Soziale Strategien und ihre Evolution

[43—49], aber auch bei Fischen [50] und sozialen
Carnivoren wie Wildhunden, Fichsen und Zwerg-
mangusten (Helogale parvula) [51—54]. Das glinsti-
ge Nutzen-Kosten-Verhdltnis bei dieser gemein-
samen Jungenaufzucht (engl. communal breeding)
kommt oft dadurch zustande, dal3 einerseits der Nut-
zZen grof} ist, weil durch die Beteiligung der Helfer
ein hoherer Fortpflanzungserfolg erzielt wird als
ohne sie [45, 52, 55]. Andererseits sind die Kosten
fir die Helfer gering, weil ihnen die Alternative,
sich selbst fortzupflanzen, gar nicht offen steht; zum
Beispiel weil in einer Umwelt am Rande ihrer Kapa-
zitdt (engl. carrying capacity) keine freien Reviere
mehr vorhanden sind [43, 44, 56] oder weil wegen
Weibchenmangel nicht alle Ménnchen einen Ge-
schlechtspartner bekommen koénnen [45, 55, 57].
Beim Blauen Staffelschwanz (Malurus cyaneus),
einem australischen Verwandten unserer Grasmik-
ken, ist die Tendenz der Ménnchen, in andere Junge
zu investieren, umso geringer, je hoher die Zahl
der zur Verfiigung stehenden Weibchen ist (Abb. 5;
[58]). Eine solche Verschiebung im Nutzen-Kosten-
Verhéltnis kann auch altersabhéngig sein, und Indi-
viduen sollten auf dem Hohepunkt ihres Reproduk-
tionswertes weniger altruistisch sein als davor und
danach [59].

Verwandischafts-Asymmetrie (ANg = 4 Na,
1A < rag). Angenommen, ein Individuum A koénnte
durch eigene Fortpflanzung und durch Investition
in Verwandte gleich viele zusdtzliche Nachkommen
erzeugen, dann ware der Gewinn an indirekter Fit-
neB solange groBer als der Verlust an direkter Fit-
nell, wie der Verwandtschaftsgrad rag zu den Ver-
wandten grofer ist als der zu den eigenen Kindern
r4. Das ist bei den sozialen Hymenopteren der Fall,
bei denen aus unbefruchteten Eiern haploide Mann-
chen, aus befruchteten diploide Weibchen hervor-
gehen. Daher sind Weibchen mit ihren Téchtern und
S6hnen je Y2 verwandt, mit ihren Schwestern aber
3/4, mit ihren Briidern dagegen nur !/4 (Abb. 6), vor-
ausgesetzt, die Geschwister stammen von den glei-
chen Eltern. Diese ungewdhnlichen Geschlechtsver-
héaltnisse prddestinieren die Hymenopteren-Weib-
chen dazu, in fortpflanzungsfdhige Schwestern statt
in eigene Kinder zu investieren. Und genau das tun
die sterilen Arbeiterinnen beispielsweise bei Bienen
und Ameisen [60].

Es wire aber sicher zu einfach, die Evolution die-
ser sterilen Kasten allein auf die Verwandtschafts-
verhadltnisse zuriickfilhren zu wollen. Die Voraus-
setzung namlich, dafl die Geschwister von den glei-
chen Eltern stammen, ist bei vielen sozialen Hymen-
opteren gar nicht erfillt, weil die Kéniginnen sich
mit mehreren Ménnchen paaren. Dariiber hinaus
gibt es auch haplodiploide Hymenopteren, die soli-
tar leben. Und umgekehrt gibt es sterile Arbeiterin-
nen bei Termiten, obwohl beide Geschlechter diploid

1
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Abb. 6. Tatsichliche und mittlere Verwandtschaftsgrade (r)
von Hymenopteren-Weibchen mit ihren Kindern und Vollge-
schwistern. Nach [3] verdndert.

sind. Man muB also zusétzlich unterschiedliche Nut-
zen-Kosten-Verhéltnisse annehmen [61—64].

Die oben fiir Hymenopteren genannten Verwandi-
schafts-Koeffizienten kann es auch bei diploiden
Organismen geben, und zwar beziiglich jener Gene,
die auf den Geschlechtschromosomen liegen. Homo-
gametische XX-Tiere (Weibchen bei Sdugern) sind
mit ihren XX-Kindern /2 verwandt, XX-Kinder
untereinander aber 3/¢ und mit ihren heterogame-
tischen XY-Geschwistern (Méannchen bei Sdugern)
nur Y4 [65]. Beziglich des Y-Chromosoms ist die Ver-
wandtschaft zwischen XY-Geschwistern sogar 1, die
zu XX-Geschwistern 0 [66]. Inwieweit diese Ver-
haltnisse fir die Evolution von Altruismus eine
Rolle spielen, hangt von der Wahrscheinlichkeit ab,
mit der die verantwortlichen Gene auf den Ge-
schlechtschromosomen liegen, eine Wahrscheinlich-
keit, die zumindest fiir das Y-Chromosom sehr ge-
ring sein diirfte.

12

Widhtiger sind wohl schon jene Fille, in denen
der durchschnittliche Verwandischaftsgrad zu den
mit einem Partner gezeugten Kindern nicht, wie
ublich, 1/2 ist, sondern kleiner. Das f{rifft fiir ein
Maéannchen dann zu, wenn sein Weibchen mit meh-
reren Maiannchen kopuliert. Bei zwei zusdtzlichen
Madanndien kann schon ein r = 0,17 entstehen. Stellt
sich einem solchen Maénnchen die Alternative, in
Voll- oder Halbgeschwister mit einem r = 0,5 oder
0,25 zu investieren, sollte es das tun. Solche Ver-
héltnisse liegen moglicherweise beim Weillstirn-
spint (Merops bulockoides) vor, einem afrikanischen
Bienenfresser, der in Kolonien briitet [45].

Umgekehrt kann in ingeziichteten Gruppen der
durchschnittliche Verwandtschaftsgrad zu den ande-
ren Gruppenmitgliedern gréBer sein als der zu den
eigenen Kindern, die man mit einem Fremden auBer-
halb der Gruppe zeugen wiirde. Es wdare aber ein
Mifiverstdndnis, deshalb generell unter Tieren eine
hohe Tendenz zur Inzucht zu erwarten. Ein Weib-
chen, das sich mit seinem Bruder verpaart, bringt
zwar Kinder mit einem r = 3/4 zur Welt, aber es
zieht auch den Bruder aus dem Verkehr, zumindest
bei monogamen Paarungssystemen. Hatten sich da-
gegen beide mit Fremden verpaart, wdren dem
Weibchen Kinder mit r = 12 und Nichten und
Neffen mit r = /4 entstanden, was ebenfalls auf
3/4 hinauslauft [67]. Beriicksichtigt man nun noch,
daB Inzucht zu vielfdltigen Schéden filhren und den
Fortpflanzungswert der ingeziichteten Kinder ver-
ringern kann [68, 69], so entscheidet die Nutzen-
Kosten-Asymmetrie zugunsten einer Verpaarung
mit Fremden.

Es wird gelegentlich argumentiert, diese Unter-
schiede in der Verwandtschaft spielten gar keine
Rolle, denn in Wirklichkeit héitten Individuen, die
von Soziobiologen als nicht verwandt angesehen
wiirden, 99% aller Gene gemeinsam [70]; man miisse
nach der Verwandten-Selektions-Theorie also uni-
versellen Altruismus gegeniiber allen Artgenossen
erwarten. Das aber stimmt nicht. Erstens geht es
nicht um den Prozentsatz an Gemeinsamkeit in
irgendwelchen Genen, sondern um die Wahrschein-
lichkeit, daB ein bestimmtes Gen, das fiir Altruis-
mus, durch gemeinsame Herkunft in den beteilig-
ten Individuen vorkommt. Und zweitens fihrt glei-
che Investition in alle auch zu gleichem Nutzen fir
alle. Dadurch bleiben die relativen Genhaufigkeiten
unverdndert; es findet keine Evolution statt. In
einer solchen Population wiirden sich jene Altrui-
sten durchsetzen, die bevorzugt in Verwandte in-
vestieren [35, 67].

Die Berechtigung, mit Verwandtschaftsgraden von
r = /¢ zu Kindern und Vollgeschwistern oder von
r = Y1 zu Nichten, Neffen und Halbgeschwistern
auch dann zu rechnen, wenn bereits ein hoher Pro-
zentsatz der Population das Allel hat, kann man
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vielleicht folgendermalien veranschaulichen: In einer
Population von eigenniitzig handelnden Tieren tritt
plétzlich ein seltenes altruistisches Allel auf, sei es
durch Mutation, sei es durch Zuwanderung eines
Altruisten. Ein solches Allel wird sich nur dann
durchsetzen, wenn es seinen Trager veranlaBt, sich
entsprechend den zu diesem Zeitpunkt vorliegenden
Verwandtschaftsverhéltnissen zu wverhalten, wenn
es ihm also zum Beispiel die Anweisung gibt: Ziehe
mindestens doppelt so viele Halbgeschwister wie
eigene Kinder grofl. Wenn sich das Allel aber im
Laufe der Evolution ausbreitet, steigt die Wahr-
scheinlichkeit, daB sich Individuen miteinander ver-
paaren, die beide das Allel haben. Dadurch stei-
gen alle durchschnittlichen Verwandtschaftsgrade,
wéhrend die Unterschiede zwischen ihnen geringer
werden. Die r-Werte zu Kindern und Vollgeschwi-
stern beziehungsweise Nichten, Neffen und Halb-
geschwistern lauten dann nicht mehr 0,5 beziehungs-
weise 0,25, sondern zum Beispiel 0,8 und 0,6. Damit
verschiebt sich auch das Nutzen-Kosten-Verhaltnis.
Fiir die weitere Ausbreitung des Allels wiirde jetzt
schon die Anweisung geniigen: Ziehe mindestens
4 Halbgeschwister statt 3 eigene Kinder auf, Aber
das Allel kann kein anderes Verhaltensprogramm
steuern als das, mit dem es sich durchgesetzt hat,
als es noch selten war.

Erkennen von Verwandischaft. Aber wird denn tat-
sdchlich bevorzugt in nahe Verwandte investiert?
Und woher wissen die Altruisten, wer verwandt ist
und wer nicht? Zuerst zur zweiten Frage: Ein Wis-
sen, wer verwandt ist und wer nicht, ist gar nicht
erforderlich. Jeder Mechanismus, der gewahrleistet,
dafl nahe Verwandte mehr vom Altruismus profitie-
ren als entfernte oder gar nicht verwandte, reicht
aus. Ein solcher Mechanismus konnte zum Beispiel
bei seBhaften Tieren die Anweisung geben: Hilf nur
solchen, die in deiner Nahe sind. Oder (um Daw-
kins berihmtes, weil unwahrscheinliches Beispiel
zu nehmen): Hilf allen, die wie du einen griinen
Bart haben. Solche Mechanismen wiirden dann die
indirekte FitneB verbessern, wenn eine Korrelation
zwischen Altruismus und jenen Merkmalen bestiin-
de, nach denen der Altruist entscheidet, wem er
hilft, wenn also Nachbarn mit hoher Wahrschein-
lichkeit Verwandte sind oder wenn das Gen fir
Altruismus einen pleiotropen Effekt auf ein Korper-
merkmal wie ,griinen Bart” hat. Tatsdchlich weill
man von verschiedenen Arten, da Verwandte (zum
Teil genetisch bedingt) &hnlicher aussehen, klingen
oder riechen als nicht verwandte Individuen [71, 72,
73]. Es gibt zwar bisher kaum Beispiele, daf Indi-
viduen diese Signale ihrer Verwandten auch ange-
borenermaBen erkennen [64, 74, 75, 76]. Aber es ver-
bessert nattirlich auch ein Mechanismus die indirekte
FitneB, der aufgrund von Prédgung oder Lernprozes-
sen in der Jugend zu einem Erkennen von Familien-
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mitgliedern fiihrt, ob sie nun einander dhneln oder
nicht. Dieser Mechanismus scheint bei einer Viel-
zahl von sozialen Tierarten vorzuliegen.

Die meisten dieser Arten bestdtigen, daB tat-
sdchlich bevorzugt in nahe Verwandte investiert
wird. Zum Beispiel warnen weibliche Erdhérnchen
(Spermophilus beldingi) h&ufiger vor Raubfeinden,
wenn sie in einer Gruppe von Verwandten leben,
als wenn sie in eine neue, fremde Gruppe eingewan-
dert sind [40]. Bei Tasmanischen Sumpfhiihnern
(Tribonyx mortierii), Truthdhnen, Baumhopfen
(Phoeniculus purpureus), Lowen, Languren (Pres-
bytis entellus) und anderen Arten arbeiten oft
Briider oder Halbbriider zusammen, um Weibchen
oder Reviere zu erobern [77—81].

Es besteht also eine Korrelation zwischen dem
Grad des Altruismus und dem Grad der Verwandt-
schaft. Aber ist das ein Beweis fiir Verwandten-
Selektion? Es konnte doch auch sein, daf Indivi-
dual-Selektion den Zusammenschlufl zu kleinen sta-
bilen Gruppen fordert, in denen sekunddr ein hoher
Verwandtschafts-Koeffizient entsteht, weil Prozesse
wie Inzucht, Verbleib der Jungen in der Gruppe u. a.
einer zufdlligen Genverteilung entgegenwirken.
Nach dieser Uberlegung wéaren nicht Verwandten-
bevorzugung und Verwandten-Selektion die Ur-
sachen fuar den Altruismus, sondern umgekehrt, der
durch Individual-Selektion gefdrderte Zusammen-
schluB wire die Ursache fiir Verwandtenbevorzu-
gung. Gibt es eine Moglichkeit, zwischen diesen bei-
den Erklarungen zu unterscheiden?

Eine erste Antwort kann der Vergleich von Arten
liefern, die in ihrem Sozialverhalten verschieden
weit entwickelt sind. Sie stellen gewissermaBen Mo-
delle dar, wie die Evolution moéglicherweise ge-
laufen tist. Ein Vergleich der iiber Spinnen, Insek-
ten, Végel und S&uger vorliegenden Literatur fiithrt
zu folgendem SchluB [42]: Altruistisches Verhalten
mit geringen Kosten, wie zum Beispiel das Signa-
lisieren von Gefahr oder Futterpldtzen, hat sich so-
wohl in Gruppen entwickelt, die aus verwandten
Individuen bestehen, als auch in Gruppen, die aus
dem Zusammenschlufl von nicht verwandten Tieren
hervorgegangen sind. Altruismus mit hohen Kosten
aber, wie zum Beispiel die zeitlich begrenzte oder
vollige Aufgabe der eigenen Fortpflanzung, ist nur
in Familiengruppen entstanden. Danach scheint fiir
diesen Altruismus ein hoher Verwandtschaftsgrad
Voraussetzung zu sein und nicht Folge. Dafiir spricht
auch, daBl bei Rhesusaffen (Macaca mulatta) die so-
zialen Gruppen zerfallen, wenn der durchschnittliche
Verwandtschaftskoeffizient unter 1/32 sinkt [82].

Das vielleicht erstaunlichste Beispiel einer Korre-
lation zwischen Verwandtschaft und Altruismus be-
schreiben Trivers und Hare [83]: Entsprechend dem
Verwandtschaftsverhdltnis von 3/4 zu Schwestern
und /s zu Briidern investieren Ameisenarbeiterin-
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nen dreimal so viel in Schwestern wie in Bruder.
Das daraus entstehende Geschlechterverhdltnis von
3 Weibchen zu 1 Mannchen wurde bei 21 unter-
suchten Arten gefunden. Die Puppen zweier dieser
Arten werden gelegentlich von anderen Arten ge-
raubt und miissen nach dem Schliipfen als Sklaven
im fremden Staat Junge aufziehen, zu denen sie,
gleich ob Ménnchen oder Weibchen, ein r = 0 ha-
ben. Unter diesen Bedingungen investieren die Ar-
beiterinnen nicht, wie im eigenen Staat, im Ver-
héaltnis 3 : 1, sonderen im Verhaltnis von anndhernd
1:1. Das stiitzt die Aussage der Verwandten-Selek-
tions-Theorie, selbst wenn Einzelheiten der Berech-
nungen und Aussagen von Trivers und Hare kri-
tisiert und anders interpretiert werden kénnen [84].

Relative Fitnef3-Anteile. Eine bevorzugte Investi-
tion in nahe Verwandte bedeutet allerdings nicht,
daB nur verbesserte indirekte FitneB und Verwand-
ten-Selektion fir die Evolution dieses Verhaltens
verantwortlich sind. Im Gegensatz zu den sozialen
Hymenopteren kénnen die Angehorigen vieler Tier-
arten ihre Gesamtfitnel durch Investition in eigene
Nachkommen und Verwandie verbessern. Zum Bei-
spiel ziehen viele Helfer bei Végeln in den ersten
Jahren Geschwister auf und briiten spdter selbst.
Die Frage sollte daher nicht lauten: Individual- oder
Verwandten-Selektion?, sondern: Zu welchen Antei-
len sind direkte und indirekte FitneB verantwortlich?
Theoretisch ist so etwas leicht zu berechnen. Man
muBl nur den Anteil der GesamtfitneB, der auf die
Investition in Verwandte zuriickgeht (4Ng - rag)
durch die GesamtfitneB 4 GFa teilen, um einen Fak-
tor Fy zu erhalten, der die relative Bedeutung der
Verwandten-Selektion ausdriickt:

ANg ‘rag B 4V
ANjg- 1A + ANg *1a¢ 41+ 4V

Fy = 3)

Zieht zum Beispiel ein Tier A in der Gruppe ein
eigenes Junges mehr auf, als es allein aufziehen
kénnte und verhilft auBerdem anderen Gruppenmit-
gliedern zu insgesamt sechs mehr Nachkommen,
mit denen es jeweils s verwandt ist, so resultiert
aus Formel 3:

614

Fy = ————— = 0,75
v 1-Y2+ 614

Der Fy-Wert von 0,75 besagt, daB der auf dem
Gruppenleben beruhende GesamtfitneB-Gewinn von
4 GFy = 2 zu 75% auf verbesserte indirekte Fitnef
und zu 25% auf verbesserte direkte FitneBf zuriick-
geht. Hat A hingegen in der Gruppe weniger
Junge, als es bei solitdrer Lebensweise hatte, opfert
es also direkte FitneB zugunsten von Verwandten,
so ergeben sich bei sonst gleichen Verhéltnissen
Fyv-Werte, die gréfer als 1 sind, Bei ANy = —1
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Abb. 7. Anderungen von direkter Fitness 41 (---), indirekter Fit-
ness 4V (—) und Gesamtfitness 4 GF, (o) des Individuums A
in einer Gruppe von Verwandten G (vgl. Formeln 2a, b und For-
mel 3). In den Zeilen ay, by, ¢y, ¢, ist der absolute Wert von |
jeweils kleiner als der von AV, in ay, by, d;, d» ist es umgekehrt.
—aund b:0< Fy < 1. 4l und AV verindern 4 GF, in der-
selben Richtung. Fy beschreibt den relativen Anteil von 4V an
dieser Anderung. — c: Fy > 1: Verwandtenselektion, wenn
A GFy > 0 (c;) Gruppenselektion, wenn 4 GF4 < 0 und GFg
< 0. — d: Fy < 0: Individual-Selektion, wenn 4 GFp > 0 (d,)
Manipulation von A durch G, wenn 4 GF4 < 0 und 4 GFg > 0
(dy). — e: Fur 4 GFp = 0 ist der Fy-Wert nicht definiert (ey, e,).

zum Beispiel ist Fy = 1,5. Verschiedene denkbare
Kombinationen der Individual-Komponente 4 I und
der Verwandten-Komponente 4V sowie die aus
Formel 3 resultierenden Fv-Werte und ihre Bedeu-
tung sind in der Abbildung 7 schematisch darge-
stellt. Bisher ist diese Formel erst auf drei praktische
Fille angewendet worden [42]: 1. Auf Daten iiber
den Fortpflanzungserfolg von Léwenweibchen, die
in Gruppen oder allein leben [80, 85]. 2. Auf Daten
lber den Fortpflanzungserfolg von briitenden und
helfenden Buschhahern (Aphelocoma c¢. coerules-
cens) [86, 87]. 3. Auf Daten iiber den Fortpflanzungs-
erfolg von Wespen-Weibchen der Art Polistes metri-
cus. Diese Weibchen griinden entweder allein Ne-
ster oder gemeinsam mit einer Schwester, wobei
dann ein Weibchen «-Tier wird und etwa viermal
so viele Nachkommen erzeugt wie das fS-Tier [88,
89, 90]. Fir Lowen und Buschhidher ergaben sich
Fy-Werte von 0,51 und 0,55, das heiBit die Halfte
der verbesserten Gesamtfitnel entfdllt auf die in-
direkte Komponente, die andere Halfte auf die di-
rekte Komponente. Fiir die f-Weibchen der Wespe
Polistes aber betrug bei positivem 4 GFs der Fy-
Wert 1,89, das heiBit sie verringern ihre direkte Fit-
nefl zugunsten ihrer ¢-Schwestern (vgl. Abb. 7, c,).
Individual- und Verwandten-Selektion kénnen sich
also ergdnzen, wie bei Lowen und Buschhihern, sie
kénnen aber auch gegeneinander arbeiten wie bei
Polistes.
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Konflikte. Wenn ein Altruist bei solchen entgegen-
gesetzt wirkenden Selektionsdrucken an den Punkt
gerat, von dem an ihm sein Verhalten mehr an di-
rekter FitneB kosten wiirde als es ihm an indirekter
FitneB einbringt (Abb. 7, d,), dann sollte er die Zu-
sammenarbeit aufgeben. Der profitierende Verwand-
te aber sollte versuchen, die Zusammenarbeit auf-
recht zu erhalten. Es kommt zum Konflikt. Die
Bedingungen fiir einen solchen Konflikt finden wir
leicht mit Hilfe unserer Formeln fir die Gesamftfit-
nefB. Eine einfache Umstellung der Formeln 2 a und
2 b ergibt:

ANg/ ANpy <r1a/1ag wenn 4 Ny - ra << 0 und
A GFa << 0

ANg/ ANy > rga /g, wenn 4 Ny - tga > 0 und
A GFg >0

Konflikt entsteht also, wenn:
rga/ 16 << A Ng/ ANy <tal/7T ac (4)

Beispiele fir solche Situationen sind die Konflikte
zwischen Geschwistern und die zwischen Eltern und
Kindern. Viele Vogeleltern kénnen nicht geniigend
Nahrung herbeischaffen, um alle Jungen einer Brut
ausreichend zu flittern. Nehmen wir vereinfachend
an, bei gleicher Futterverteilung auf alle wiirde
kein Junges iiberleben. Die Alternative sei, ein
Junges bekommt gar nichts, und alle anderen iiber-
leben. Wie sollten sich Eltern und Junge verhalten?

Ein Jungvogel, der ,freiwillig” verzichtet (und
damit Selbstmord begeht), wiirde eigene Junge (ra
= 1/3) zugunsten von Jungen seiner Geschwister
(tae = '/4) opfern. Laut Formel 4 lohnt sich das
erst, wenn sein Selbstmord ihm mindestens zweimal
so viele Nichten und Neffen wie eigene Junge ein-
bringt (ra/rac = 2). Das wdre der Fall, wenn der
Jungvogel mindestens zwei Geschwister rettet,
von denen jedes gleich viele Nachkommen haben
wird, wie er es gehabt hétte, aber auch dann, wenn
er nur ein Geschwister rettet, dessen zukiinftiger
Fortpflanzungserfolg mindestens doppelt so hoch
ist, wie sein eigener wére.

Fir die Geschwister des Opfers sieht die Rech-
nung ganz anders aus. Ihnen wiirden aus dem Tod
des anderen eigene Nachkommen erwachsen (rg =
1/2), mit denen sie doppelt so verwandt wiren wie
mit denen des Opfers (rqa = /4). Daher sollten sie
versuchen, dem anderen Futter zu stehlen oder ihn
gar umzubringen, solange ihr Gewinn A4 Ng halb
so grofi ist wie der Verlust 4Ny des Opfers
(rga/r¢ = 0,5). Die Eltern sind mit allen Kindern
gleich verwandt. Sie sollten daher das Junge opfern,
daB die geringsten Uberlebens- und Fortpflanzungs-
aussichten hat. Thr A Ng/ 4 Na-Verhéltnis sollte
also nur mindestens 1 sein.

Die kritischen Nutzen-Kosten-Werte steigen also,
bei den hier angenommenen r-Werten, vom iiber-
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lebenden Geschwister (0,5) {iber die Eltern (1,0) zum
geopferten Geschwister (2,0). Folglich sollte der
Geschwister-Konflikt groBer sein als der zwischen
Eltern und Kindern. Und die Selektion sollte mit
abnehmenden Uberlebenschancen zundchst den Ge-
schwistermord, dann Geschwister- und Kindermord
und schlieBlich Geschwister-, Kinder- und Selbst-
mord fordern. Vergleicht man die Voraussagen die-
ser Theorie, die vor allem auf R. Trivers [24] zuriick-
geht, mit den vorliegenden Daten iiber Hunger-
zustand und Aggression bei Vogeljungen, so findet
man eine recht gute Ubereinstimmung [91]. Mit
dhnlichen Uberiegungen 1aBt sich auch der Entwdh-
nungskonflikt bei Végeln und Sdugern erkldren,
bei denen die Eliern ihre Brutpflege friher beenden
als ihre Kinder zum Beispiel das Betteln um Futter
[24].

Manipulation. Insbesondere fiir den Eltern-Kinder-
Konflikt taucht hdufig die Frage auf: Wer gewinnt
diesen Konflikt? Aus verschiedenen Arbeiten [24,
83, 92] geht hervor, daBl der Empfanger einer altru-
istischen Handlung den Geber in seinem Sinn mani-
pulieren kann. Aber einige Autoren [83] sehen die
Kinder als Empfénger der Brutpflege, wéhrend an-
dere [92] die Eltern als Empfénger sehen, weil sie
bei der Erzeugung von weiteren Nachkommen von
den Kindern profitieren. Das Fiir und Wider dieser
beiden Auffassungen hat R. Dawkins [2] diskutiert.
Wer immer aber auch gewinnt, wir missen damit
rechnen, daB viele Verhaltensweisen, die wir als
Altruismus von seiten des Gebers beschreiben, bes-
ser mit Eigennitzigkeit und Manipulation von seiten
des Empféngers beschrieben wéren (Abb. 1). Der
Test, was vorliegt, besteht darin herauszufinden,
ob ein Verhalten, das die GesamtfitneB der Ver-
wandten verbessert, den Altruisten mehr an direk-
ter Fitnef kostet als es ihm an indirekter FitneB
einbringt (Abb. 7, d,) oder umgekehrt (Abb. 7, d,).
Auf die praktischen Schwierigkeiten solcher Tests
wird spdter eingegangen.

Gruppenselektion

In derselben Weise wie im Vorhergehenden fiir die
Verwandten-Komponente diskutiert, kénnen wir nun
fragen, ob auch unter Nicht-Verwandten die Gesamt-
fitne eines Individuums positiv werden kann, ob-
wohl es seine direkte FitneB relativ zu der anderer
Populationsmitglieder verringert. Anders ausge-
drickt: Kann der Nutzen flir die Gruppe die Kosten
fir das altruistische Individuum kompensieren?
Prinzipiell ist das durchaus denkbar. Gruppen mit
Individuen, die sich in ihrer Vermehrung einschran-
ken, konnten auf lange Sicht (= mehrere Generatio-
nen) eine hoéhere GesamtfitneB haben als Artgenos-
sen, die durch starke Vermehrung ihre Ressourcen
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(zum Beispiel Futter) so weit ausbeuten, daB dar-
unter schlieBlich auch die Trédger ihrer eigenen Gene
zu leiden haben (Enkel, Urenkel usw.). Auch in die-
sem Fall wére das, was uns als Altruismus erscheint,
nur ein Eigennutz der Gene. Deren relative Aus-
breitung 148t sich jetzt aber weder an den eigenen
unmittelbaren Nachkommen messen (Individual-
Selektion), noch an den Nachkommen von Verwand-
ten (Verwandten-Selektion), sondern erst an den
eigenen Nachkommen in spéteren Generationen
(Gruppenselektion). Diese Idee ist vor allem durch
die Arbeit von V. C. Wynne-Edwards [93] populdr
geworden. Er schreibt zahlreichen sozialen Verhal-
tensweisen (epideitic displays) die Funktion zu, Art-
genossen Uber die Populationsdichte und iiber das
zuldssige AusmalBl an Fortpflanzung zu informieren.

Es gibt einige theoretische Modelle, die von ver-
schiedenen Annahmen ausgehen, aber dennoch ghn-
liche Bedingungen voraussagen, unter denen Grup-
penselektion moglich ist [1, 94]:

1. Kleine isolierte Gruppen mit 10 bis hdochstens
20 Individuen, von denen in einigen Gruppen zufal-
lig alle Altruisten sind.

2. Weniger als 5% GenfluB pro Generation, das
heiBt in eine Gruppe von 10 Individuen darf nur
jede zweite Generation ein Fremder einwandern,
weil sonst die genetische Verschiedenheit zwischen
den Gruppen zusammenbricht.

3. Eine hohe Griindungs- und Sterberate von gan-
zen Gruppen f{etwa 50% pro Generation), wobei
Gruppen mit eigenniitzigen Individuen schneller
aussterben miissen als Gruppen mit altruistischen.

Selbst unter diesen strikten und fiir die meisten
Populationen unnatiirlichen Bedingungen sagen die
meisten Modelle nicht eine voéllige Uberlegenheit
der Altruisten voraus, sondern nur ein Gleichgewicht
zwischen altruistisch und eigenniitzig handelnden
Individuen. Noch unwahrscheinlicher ist deshalb,
dafi die Evolution von Altruismus durch einen Vor-
teil fir die Art erklart werden kann. Die Bedingun-
gen dafiir miften noch schirfer und damit noch un-
biologischer sein.

Dennoch kann Gruppenselektion funktionieren,
zumal wenn man einrdumt, daB die meisten Modelle
Annahmen machen, die von. vornherein die Gruppen-
selektion erschweren [95]. Auch hier heifit die Frage
also nicht: Gruppenselektion oder andere Selek-
tion?, sondern: Welche relative Bedeutung kommt
der Gruppenselektion fiir die Evolution von Altruis-
mus zu? Diese relative Bedeutung in einem &hn-
lichen Faktor auszudriicken wie bei der Verwandten-
Selektion diirfte aber weitaus schwieriger sein, weil
die notwendigen FitneB-Daten noch schwieriger zu
sammeln sind [42]. Zundchst mliBte man zeigen, daB
innerhalb einer Gruppe sowohl A GFjs als auch
4 GFg negativ sind (vgl. Formeln 2 a und 2b). Die
meisten Autoren schreiben der Gruppenselektion
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eine geringe Bedeutung zu — zumal dieselben Be-
dingungen, die Gruppenselektion férdern (zum Bei-
spiel kleine Gruppen mit wenig Genaustausch), auch
die Verwandten-Selektion férdern.

Schwierigkeiten mit der Theorie in der Praxis

Obwohl es mit Hilfe der mathematischen Formulie-
rungen theoretisch einfach ist, die Bedeutung von
Individual-, Verwandten- und Gruppenselektion zu
ermitteln, ist die praktische Anwendung auf kon-
krete Falle duBerst schwierig. Der Grund: Zuver-
lassige Daten iiber Verwandtschaft und Nachkom-
menzahlen sind fiir viele Tierarten im Freiland nur
schwer zu bekommen. Der Verwandtschafts-Koeffi-
zient r muB meist durch Stammbaum-Analysen be-
stimmt werden. Diese Analysen (wer stammt von
wem ab?) sind nicht nur zeitraubend, sie koénnen
auch zu Fehlern in der Berechnung von r fiihren,
zum Beispiel dann, wenn die Vaterschaft nicht
100%ig sicher ist. Und das scheint bei mehr Arten
der Fall zu sein, als wir bisher dachten. Ferner wird r
unterschatzt, wenn die Beobachiungen nicht weit
genug zuriickreichen; dann werden ndmlich Quer-
verbindungen und Inzucht innerhalb der Population
iibersehen. Und auBerdem ist r mit zunehmender
Zahl an Querverbindungen immer schwieriger zu
erhalten und zu analysieren [96].

Die relative Zahl der fortpflanzungsfdhigen Nach-
kommen als MaB fiir die Fitnel eines Individuums
ist bei einigen Arten gar nicht zu erhalten, wie
zum Beispiel bei Wassertieren mit planktonischen
Larven. Dann miissen ErsatzmafBe herhalten: die
Zahl der schlipfenden Jungen, die Zahl der Eier
oder gar die Zahl der Kopulationen. Aber mit jedem
Schritt weg vom eigentlichen Mal steigt die Zahl
der Fehlermdglichkeiten.

Bei anderen Arten sind die relevanten Nachkom-
menzahlen zum Beispiel nur durch aufwendige Mar-
kierungen und Wiederfunde zu bekommen. Aber
ist es zuléssig, alle markierten Tiere, die nicht wie-
dergefunden werden, als tot zu registrieren? Sie
konnten auch ausgewandert sein. Ist es gerechtfer-
tigt, anzunehmen, die Ausgewanderten hdtten -in
ihrer Population die gleichen Uberlebenschancen
oder die gleichen altersabhdngigen Reproduktions-
werte wie die, die in der untersuchten Population
geblieben sind? Kann ich davon ausgehen, daB die
0kologischen Bedingungen und untersuchten Popu-
lationen iiber langen Zeitraum stabil sind?

Die Antworten auf diese und andere Fragen wer-
den je nach untersuchter Tierart, ékologischen Be-
dingungen, Dauer der Untersuchung und finanziel-
len Mitteln mehr oder weniger zuverldssig sein.
Damit wird auch die Berechnung der Fitnef}-Kompo-
nenten mehr oder weniger zuverldssig.
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Hinzu kommt eine Schwierigkeit, die im unter-
suchten System selbst liegt. Um zum Beispiel den
Fv-Wert zu errechnen, den relativen Anteil der
Verwandten-Komponente an der Gesamtfitnel, mufl
man Individuen haben, die verschiedene Strategien
verfolgen. Sind aber altruistisch handelnde Tiere
den eigenniitzig handelnden unter allen Umsténden
iberlegen, werden letztere véllig aus der Popula-
tion verdriangt. Dann miiB}te man fir die Berechnung
von Fy die FitneB der vorherrschenden Strategie
mit der einer nicht mehr vorhandenen Alternativ-
Strategie vergleichen. Und das geht nicht. Sinn-
voller ist es daher, an Tieren zu arbeiten, bei
denen Alternativen entweder natirlich vorkom-
men oder sich experimentell schaffen lassen [97].

Vielleicht sind diese zahlreichen praktischen
Schwierigkeiten ein Grund dafiir, warum manche
Feldforscher resignieren und andere, in einer Flucht
nach vorn, den Theoretikern vorwerfen, ihre am
Schreibtisch entwickelten Modelle wiirden den bio-
logischen Realitdten nicht gerecht. Der Vorwurf rich-
tet sich besonders gegen einige vereinfachende An-
nahmen in solchen Modellen: Die meisten Modelle
gehen von einem Genlocus mit zwei Allelen aus,
von denen eines altruistisches, das andere eigen-
niitziges Verhalten steuert. Sie berticksichtigen nicht,
daB das gleiche Allel vor verschiedenem geneti-
schen Hintergrund verschiedene Auswirkungen ha-
ben kann. Sie gehen von diskreten, nicht diberlap-
penderi Generationen aus, von Panmixie in unbe-
grenzten Populationen. Sie lassen die Selektion ent-
weder nur an den handelnden Individuen ansetzen
und betrachten die Empfénger als neutral, oder sie
betrachten allenfalls Interaktionen zwischen zwei
Individuen, aber nicht das ganze Netzwerk von so-
zialen Beziehungen mit allen ihren Ridkwirkungen
auf Geber und Empfanger [7, 98].

Zugegeben, das alles sind fiir die meisten Tier-
arten unbiologische Annahmen. Aber das berechtigt
nicht zu dem Vorwurf, die Modelle seien unbrauch-
bar, oder zu den bei vielen sehr starken Vorbehalten
gegen die Theorie der Verwandten-Selektion. Zahl-
reiche dieser Einwénde treffen ndmlich auf die mei-
sten populationsgenetischen Modelle zu, ob sie nun
Koérpermerkmale wie GroB8e und Féarbung oder Ver-
haltensweisen wie Nahrungssuche und elterliche
Brutpflege beschreiben. Und doch arbeitet man mit
diesen Modellen, und niemand zweifelt an der In-
dividual-Selektion [67]. AuBlerdem gibt es Modelle,
die berilicksichtigen, daB die Merkmalsauspragung
von mehreren Genen abhdngt [99, 100] oder daB die
Populationen nicht unbegrenzt sind [98]. Diese kom-
plizierteren Modelle modifizieren zwar gelegent-
lich die Aussagen der einfacheren genetischen Mo-
delle, verdndern sie aber nicht grundlegend [98, 101,
102].
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Das soll nicht dariiber hinwegtduschen, dafl viele,
selbst grundlegende Fragen in der Soziobiologie
bis heute ungeklart sind. So wird zum Beispiel r
als Maf fiir Verwandtschaft in der Literatur ver-
schieden definiert und verschieden gemessen [1,
103, 104]. Ebenso besteht keine Einigkeit dariiber,
bis zu welcher vorhergehenden Generation die ge-
meinsame Herkunft zweier Allele gemessen werden
sollte: Nur bis zu den Eltern, bis zu den UrgroB-
eltern oder noch weiter? Je weiter man zuriickgeht,
desto gréBer kann r werden, Damit kdnnen sich die
Voraussagen iber den zwischen zwei Individuen
zu erwartenden Altruismus allein aufgrund der
Definition dndern. Wir dirfen deshalb von solchen
mathematischen Modellen keine exakte Beschrei-
bung der biologischen Wirklichkeit erwarten, was
manche Kritiker der Soziobiologie vielleicht tun.
Die mathematischen Modelle sind, wie jede wverbal
geduBerte Hypothese auch, vor allem heuristisch
wertvoll und helfen, die relevanten Daten zu sam-
meln und zueinander in Beziehung zu setzen [105].
Modelle sind also Werkzeuge. Die Niitzlichkeit die-
ser Werkzeuge zeigt sich schon darin, da3 die Be-
deutung der Verwandtschaft fiir die Evolution sozia-
len Verhaltens erst von dem Moment an zunehmend
erkannt wurde, in dem W. D. Hamilton [8] das Kon-
zept der GesamtfitneB in der einfachen Formel
¢/b << r ausdriidkte. Das heilt nicht, daB damit alle
Studien iiber Sozialverhalten, die vor diesem Zeit-
punkt vor allem die Individual- und Gruppenselek-
tion in den Vordergrund stellten, diberholt sind. Es
heiBt nur, daB mit der Verwandten-Selektion ein
neuer Gesichtspunkt (aber kein neuer Selektions-
typ!) hinzugekommen ist, der manche Erscheinungen
im sozialen Zusammenleben von Tieren besser oder
iiberhaupt erst erklaren kann. Damit ist die Sozio-
biologie auch keine neue Wissenschaft, sondern nur
eine konsequente Ausweitung von Darwins Evolu-
tionstheorie auf alle Trédger der betrachteten Gene.

Ich danke allen Kollegen, die in Diskussionen Anregungen und
Verbesserungsvorschldge lieferten, insbesondere J, Lamprecht
und F. Trillmich, die auch das Manuskript kritisch durchsahen.

“H. Birke und D. Schmidl danke ich fiir das Anfertigen der Ab-

bildungen.
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